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第 1 章 序論 
1-1 研究の背景 
ホトトギスガイ Arcuatula senhousia（Benson, 1842）は，イガイ科（Mytilidae）
に属する二枚貝で，最大殻長は 30 mm 程度，内湾や内海の潮間帯から水深 20 m
までの主として泥底やアマモ場に生息し，突発的な大増殖が起ることが報告され
ている（菅原ら 1961; 山城・加藤 1961; 内田 1965; Morton 1974; 千葉 1977; 
Slack-Smith & Brearley 1987）．原産地はアジア（中国からシンガポール，韓国，
日本，千島列島）で，タイプ産地は中国の Chusan である（吉田 1937; Morton 
1974; 千葉 1977）．また，ホトトギスガイは移入種として原産地以外の地域へ移
入し，オセアニア，北アメリカ，北大西洋，地中海など熱帯から寒帯までの幅広
い範囲で分布が確認されている （Willan 1985, 1987, Hoenselaar & Hoenselaar 
1989; Charles 2007; Crooks 1996; Lazzari & Rinaldi 1994; Mistri 2002, 2003, 
Mastrototaro et al. 2004; Mistri et al. 2004; Munari 2008a; Despalatović et al 2013; 




（吉田 1937; 滝 1952; 倉田・飯村 1954; 菅原ら 1961; 山城・加藤 1961; 内田 
1965; 千葉 1977; 伊藤・梶原 1981 a; 三浦ら 2002）．このような生態系への悪影
響は，国内だけの問題ではなく移入先においても同様で（Willan 1985; Crooks 
2001; Kushner & Hovel 2006），ホトトギスガイの分布予測や早期発見は，生態系
への様々なリスクを低減するための重要な課題となっている（例えば，Inglis et 
al. 2006; Australian Government 2008）．一方，ホトトギスガイはアサリやシジミと
同様に濾過摂食を行う二枚貝で，物質循環系の中で重要な役割を果たしている





的特徴から，時空間分布がパッチ状となる性質があり（Crooks 1998; Inglis et al. 
2006），生息情報，生息環境情報（水質条件）ともにスナップショット的なデー












原因と考えられる浮泥が蓄積することが知られており（Morton 1974; Creese et al. 
1997; 瀬戸 2008），このことに起因して，アサリ Ruditapes philippinarum，サルボ
ウガイ Anadara kagoshimensis，シオフキガイ Mactra quadrangularis，ハマグリ
Meretrix lusoria，ヤマトシジミ Corbicula japonica など生息場所を同じくする他の
二枚貝類のへい死，稚貝の着底阻害，底質の嫌気化などの悪影響が報告されている
（吉田  1937; 滝  1952; 倉田・飯村  1954; 菅原ら  1961; 山城・加藤 1961; 内田 







布とコホート形成の関係（Kimura & Sekiguchi 1993），浜名湖の潮間帯における浮
遊幼生と着底稚貝，底生個体群の研究（Kimura & Sekiguchi 2012）などの浮遊幼生
が底生個体群へ加入するまでの一連の過程を捉えたものが多く，これらの既往研
究では，最盛期は異なるものの 5 月から 11 月頃が稚貝の加入期であることが報告
されている．また，河原ら（1970）は，本種の浮遊幼生期は約 25 日と推定してい
る．産卵期については，既往研究では春から晩秋であると推定する報告が多く，寿
命は 1 年程度とする報告が多い（例えば，内田 1965；伊藤・梶原 1981 a； 三浦ら
2002）．しかし，Kimura & Sekiguchi（2012）はコホート解析により，本種のコホー
トが長いもので約 2 年にわたり維持されることを報告している．その一方で，台
風の大雨による大量死（Kimura & Sekiguchi 1993）や，冬季のカモの捕食による個












よる，1924 年に北アメリカ太平洋岸に位置するワシントン州の Samish 湾におけ
る，マガキ Crassostrea gigas のカキ礁内からの確認報告が最も古い．その後，北
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アメリカの太平洋岸では 1940 年代にはカリフォルニア中部に，1990 年代後半ま
でに南カリフォルニアまでの範囲に分布を拡大している（Macdonald 1969; Carlton 
1992; Crooks 1996）．ヨーロッパ方面では，スエズ運河を経て東地中海（イスラエ
ルとエジプト）へ侵入し（Barash and Danin 1971, 1972），それ以降，南フラン
ス，イタリアなど地中海各地へ分布が拡大している（Hoenselaar & Hoenselaar 
1989; Lazzari & Rinaldl 1994; Mistri 2002, 2003; Mastrototaro et al. 2004; Mistri et al. 
2004; Munari 2008a; Despalatović 2013）．ヨーロッパでは，フランスの大西洋岸に
おいても分布が確認されており，地中海を通じて大西洋へ分布が拡大したと考え
られている（Charles 2007）．また，ニュージランド，オーストラリアにおいても
1970 年代後半には移入が確認され（Willan 1985, 1987），現在では，オーストラリ
ア各地で分布が確認されている（Atlas of Living Australia 2017）．このようなホト
トギスガイの分布拡大は，船舶のバラスト水によって浮遊幼生が運搬されたこと
が原因と考えられている（Willan 1985, 1987; Crooks 1996）．国際海事機関（IMO: 
International Maritime Organization）では，2004 年 2 月に「船舶バラスト水および 
沈殿物の管理および規制のための条約」いわゆる 「バラスト水管理条約」が採
択された．同条約は 2017 年 9 月に発効となったが，ホトトギスガイは，2018 年





















ホトトギスガイは，幅広い水温帯；韓国で 0.6–26°C，Sacca di Goro（イタリ
ア）で 2–32°C，Rio Padrongiano（イタリア）で 8–27°C，そして，幅広い塩分
帯；韓国で 30.6–32，Sacca di Goro（イタリア）で 14–37，Rio Padrongiano（イタ
リア）で 9–45，において生息していることが報告されている（Lee et al. 1983; 
Munari 2008b）． 
ホトトギスガイの環境耐性について，千葉（1977）は，塩分 7.0 と 18.6 では耐
性があり，塩分 19.6 と淡水では 24 時間で死亡することを室内実験から報告して
いる．また，この耐性実験結果に加え，浜名湖での付着試験，移植試験を通し
て，最適塩分の範囲を 10.46–16.87 と推定している．Guan et al.（1989）は，室内
実験の結果から塩分 11.2–28.8 で耐性があることを報告し，中村ら（1997）は室
内実験の結果から，塩分 10 以上，30°C 以下の水温に耐性があり，無酸素条件下
では，2 日で死亡することを報告している．Liang et al.（2009）は稚貝について塩
分 20–40 に耐性があることを報告している． 
生物の生息環境をモデル化する手法の一つに HSI（Habitat Suitability Index）モ

























































































































器による調査が基本となっており，1 地点当たりの採泥面積は 0.05–0.1m2 である



















平均川幅約 170m の河川である（Fig. 2-1）．中国山地を源流とする斐伊川水系の下
流域であり，斐伊川からの淡水は宍道湖（低塩分汽水）へと流入したのち大橋川を
経由し，中海（高塩分汽水），境水道，美保湾（内湾），日本海（海洋）へと流れる．
日本海からの海水はこの逆方向に流れるが，日本海の潮位差は 20–30 cm と小さく，
海水は中海へは塩水楔として侵入し，大橋川では中海と宍道湖の水位差により塩
水楔の遡上／後退がみられる．塩水楔が後退し，鉛直的に塩水楔が小さくなっても







ギスガイは河口からおよそ 2.5 km 上流までの下流部において毎年のように確認さ
れており，時折，大橋川の上流域まで分布を拡大することが報告されている（倉田
ら 2008; 国土交通省; 2009, 2013）．  
また，大橋川は治水計画に基づく河川改修が進められており，下流の調査地から












年，2010 年，2011 年は，春から初夏のマット状集団の分布拡大を観察するため 5
月から 7 月に，2012 年，2013 年はマット状集団の分布拡大から減耗までを観察す




2-1 中の A; 35.450491°N, 133.118407°E）から終点（Fig. 2-1 中の B; 35.449111°N, 
133.11889°E）にかけて 1 本の測線ロープを設置し，観察単位を長さ 5 m（横断方
向）幅 1 m（上下流）の観察枠（5 m2），総観察面積 160 m2 としたベルトトランセ
クト法により， N（確認なし），R（マット状集団は形成していないが個体または
数個体の集合体が確認される），1（マット状集団の被度 1%以上–25%未満），2（被
度 25%以上–50%未満），3（被度 50%以上–75%未満），4（被度 75%以上）の 6 段階
に区分した（Fig.2-2）．なお，被度の区分は，陸上の植生調査でよく用いられる Braun-





（St. 2），右岸（St. 3）の 3 ヶ所に設置した調査定点（Fig. 2-1）において 2012 年 5
月–2013 年 1 月，2013 年 5 月–12 月に月 1 回または 2 回の頻度で SCUBA 潜水によ
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り行った．St. 1 は左岸側の傾斜部で砂分を含む泥底，St. 2 は川の中央部で砂底，
St. 3 は右岸側の傾斜部で砂分を含む泥底となっている．採集は， 5×5 cm 寸法の
方形枠をホトトギスガイがマット状集団を形成している範囲内でランダムに 4 か







多重比較検定を行った．解析には統計解析ソフト R2.8.1（R Development core team, 
2008）を使用した．分散分析では，非正規分布の場合は等分散・不等分散に関わら
ず Kruskal-Wallis 法，正規分布で等分散の場合は一元配置分散分析，正規分布で不
等分散の場合は Welch による ANOVA 法，多重比較検定では，非正規分布の場合
は等分散・不等分散に関わらず Steel-Dwass 法，正規分布で等分散の場合は Tukey-
kramer 法，正規分布で不等分散の場合は Games-Howell 法により検定した．なお，

















スガイのマット状集団の空間分布について，2009 年，2010 年，2012 年，2013 年に
おいては，5 月から 7 月にかけて川の中央部を中心に広く分布し，7 月末から 8 月
になると河床のほぼ全面を覆い尽くすほど広大な個体群を形成した．2011 年を除
くいずれの年も，個体群は 7 月から 8 月にかけて最大となり，大橋川中央部（基
点からの測線距離でおよそ 30–130 m の場所）のほぼ全域で被度 4 と高被度のマッ
ト状集団を形成していた．これに対し，川岸から 20 m の傾斜部では年により傾向
が異なり，2009 年，2011 年は高くても被度 3 であり，2010 年は被度 1 以下，2012




を行った 3 カ年において，2009 年には 7 月末の一部で被度が低下し，2010 年には
調査期間中に被度の低下はみられなかった．2011 年においては，5 月に急激なマ
ット状集団の消失がみられ，その後の調査では新たなマット状集団はみられなか
った．秋以降の個体群についても調査した 2012 年と 2013 年は，夏に川全体に広
がったマット状集団が，10 月になると川の中央部を中心とした広い範囲で被度を
著しく低下させた．これに対して岸側の傾斜部では，中央部にへい死がみられた 9







Fig. 2-4 に個体密度の季節変化を示す．ホトトギスガイの個体密度は，2012 年，
2013 年ともに 5 月に高く，12 月に向けて直線的に低下した．次に，重量密度の季
節変化を Fig. 2-5 に示す．重量密度は，2012 年，2013 年ともに 5 月から 8 月頃に
かけて直線的に上昇し，2012 年は 8 月に最大となり，2013 年は 7 月末に最大とな
った．重量密度の最大値は 2012 年 8 月が平均で 43.78 ± 1.82 g 100 cm–2，2013 年 7
月末が平均で 39.62 ± 7.66 g 100 cm–2 とほぼ同じであった．その後，重量密度は冬
に向けて直線的に低下した．次に，Fig. 2-6 に個体密度と重量密度から算出した一
個体あたりの湿重量の季節変化を示す．一個体あたりの質重量は，5 月から 11 月
にかけて増加したが，2012 年は 8 月以降に増加が緩やかになるのに対し 2013 年は
5 月から 7 月末にかけての増加が緩やかであった．重量密度が最大となる夏季（7
月末から 8 月）の一個体あたりの重量は，2012 年が平均で 0.18 ± 0.01 g，2013 年
が平均で 0.07 ± 0.02 g であった．次に，Fig. 2-7 に平均殻長の季節変化を示す．2012
年，2013 年の平均殻長を比較すると，春から夏は 2012 年に比べ 2013 年は平均殻
長が小さく，重量密度が最大となる夏季（7 月末から 8 月）の平均殻長は 2012 年
が 12.20 ± 0.38 mm，2013 年が平均で 8.32 ± 0.61 mm であり，2012 年に比べ 2013





Fig. 2-8 に殻長組成の季節変化を示す．殻長組成から，2012 年，2013 年ともに 5
月には殻長 3 mm 前後の幼貝を中心としたコホートが形成されていた．春から秋に
かけてはこのコホートの成長がみられ，新規加入による明瞭なコホート形成はみ
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られなかった．春からのコホートは約 15 mm 程度に成長したが，晩秋には消滅し，
冬季には新たに幼貝が確認された．殻長組成の季節変化から春の個体群には 2 年
目のコホートがみられないことがわかった．調査地点間の平均殻長を比較すると，
2012 年 5 月は，St. 2 が他の地点と比べ殻長が有意に大きく（P < 0.05），2013 年の
5 月は，St.3 が他の地点と比べ殻長が有意に小さかった（P < 0.05）．しかし，地点




Fig. 2-9 に国土交通省の八幡観測所の水位，底層（河床より 1 m）における水温・
塩分・溶存酸素，松江観測所の雨量データを示す．水位は，冬季（2–3 月）に低く，
夏季（8–9 月）高いという季節変化がみられた．水温は，2 月に 5°C 程度と最低と
















本調査結果から，マット状集団は 5 月から 8 月頃にかけて川の中央部から両岸
へ向けて分布を拡大した．この時季，個体密度は直線的に減少するが，重量密度は
8 月頃に最大となった（Fig. 2-4，2-5）．重量密度の変化からへい死がおこるのは秋
（9 月から 10 月）であり（Fig. 2-5），春から夏の個体密度の低下は自然死亡の範
疇と考えられる．すなわち，春から夏への空間分布の拡大は，個体密度の増加では
なく殻成長による一個体あたりの占有面積の拡大とそれに伴うマット状集団の被
































本調査地におけるホトトギスガイの個体群の縮小は，5 月から 10 月にみられた
が年変動が大きかった．ホトトギスガイの個体群の縮小要因として，既往の研究で
は，（1）台風による激しい降水や出水による塩分の低下（Kimura & Sekiguchi 1993; 
倉田ら 2008），（2）夏季の貧酸素水塊の発生に伴うへい死（Yamamuro et al. 2000; 
熊谷ら 2006），（3）冬季から春季にかけての潜水カモ類による捕食 （Yamamuro & 
Hiratsuka 1998; Yamamuro et al. 2000），（4）台風による波浪など物理的撹拌（伊藤・
梶原 1981b; 坂口ら 1981; 堤ら 2013）などが挙げられている．これらのうち（1），
（2）はホトトギスガイの生理的特徴によるもので，ホトトギスガイは低塩分や貧
−21− 
酸素への耐性が弱く，水温 25°C では塩分 2.5 の半数致死が 3 日，溶存酸素 0.05 mg 
L–1 条件下では 2 日目からへい死が起こることが報告されている（中村ら 1997）． 
本調査地において観測された個体群の縮小期とその要因を Table 2-1 に整理し
た．本地域における出水や貧酸素は主に 7 月から 9 月に発生し（Fig. 2-9），本調査
地で観測された個体群の縮小のうち，2009 年の個体群の縮小は，7 月中旬に低酸
素がおこり，その後低塩分が続いため，上述の（1），（2）の複合的な要因による縮
小と考えられる．2011 年の個体群の縮小は，5 月 9 日から 11 日にかけての豪雨に
よる大出水があり河床が一掃され，それまでに形成されていたマット状集団が消
失したことが原因となっていたため，上述の（4）の物理的撹拌が原因といえる．
2012 年の個体群の縮小は 9 月から 10 月に観察されたが，この間の出水では，9 月







末から 9 月に観察された．この間の雨量は，8 月 23–25 日に 110 mm，8 月 30–9 月























後約 2 ヶ月後の 2013 年 1 月，2013 年は崩壊後約 3 ヶ月後の 2013 年 12 月であっ
た．ホトトギスガイの産卵期は，Crooks（1996）が各地の情報を整理しているよう
に一般的には 5–11 月，最盛期が 7–8 月とされる．本調査地における個体群の回復
は，中海および大橋川で産卵された個体の加入によると考えられ，本地域における
産卵期について，三浦ら（2002）は中海において 6–7 月と 1–12 月に産卵期がある
と考えており，山室ら（2003）は中海において 5 月から 11 月の通常の産卵期以外
の低水温期にも産卵と浮遊幼生の発生が生じていることを確認している．すなわ
ち中海では冬産卵の可能性もあるが，ホトトギスガイの成長と水温の関係につい
て Kimura & Sekiguchi（1996）は，15°C では受精後 2 カ月経っても着底しないこと
を明らかにし，15°C はホトトギスガイにとって好適水温ではないとしている．本
調査地において水温は 11 月中旬以降に 15°C 以下となる（Fig. 2-9）ことから，本
調査地で 2013 年 1 月に，2013 年 12 月に確認された幼貝は，中海の冬産卵個体で
−23− 
はなく，11 月中旬までの秋に産卵されたものと考えられる．三浦ら（2002）や倉

















































存量，つまり河川断面の 160 m2 における現存量を推定した．推定方法は，1）コド
ラート調査結果を単純に 160 m2 に引き延ばす方法（以下，単純計算），2）本調査
で得られたベルトトランセクトと方形枠による結果を応用する方法（以下，補正計










Wmax＝W×100×5（N1×0.25+N2×0.5+N3×0.75+N4×1）  （3） 
Wmid＝（Wmax +Wmin）／ 2        （4） 
ここで，W：100 cm2 当たりの湿重量，NR：被度 R の観察枠数，N1：被度 1 の観察








を示す．ホトトギスガイの現存量は，2012 年は 8 月に最大となり，10 月末に著し
い減少がみられ，2013 年は 7 月末に最大となり，9 月に著しく減少した．計算方
法による違いを比較すると，現存量は最大時で，単純計算では 2012 年 8 月が 700 
kg，2013 年 7 月が 634 kg であるのに対し，補正計算では，2012 年 8 月が 522 ± 79.4 
kg，2013 年 7 月が 531 ± 78.3 kg であった．また，単純計算と補正計算を比較する
と中央値（Wmid）で 100–300 kg 程度の差が見られ，単純計算と補正計算の差が最
大となったのは減少期であり，単純計算では 2012 年 10 月が 276 kg，2013 年 9 月
上旬が 455 kg であるのに対し，補正計算では，2012 年は 10 月末で 63.3 ± 22.8 kg，

































































調査地は，大橋川の上流部および中流部に設置した（Fig. 4-1）．Line A は上流部
に位置し，その右岸下流側およそ 10 m の位置には国土交通省出雲河川事務所が設
置する水質観測所（通称，大橋川上流観測所．本論では上流部観測所）がある．Line 






観察は，SCUBA 潜水によるベルトトランセクト法により実施した．Line A，Line 
B それぞれの横断面で 1 m2 のコドラートを連続的に設置し，ホトトギスガイのマ
ット状集団の被度を記録した．被度の記録は，陸上の植生調査でよく用いられる
Braun-Blanquet 法（例えば，Douglas et al. 1978; Rossen et al. 2009）を参考にコドラ










水質データ（塩分，溶存酸素，水温）は前述の 2 観測所（Fig. 4-1）において連続
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的に観測されている．水質データは，上流部観測所では 8 層の水深（0, 0.5, 1.0, 1.5, 









ータをそれぞれの被度カテゴリーにおいて 1 m2 当たりの被覆面積の中央値に代表
















関関係（r = 0.49）が，被度と塩分との関係にも緩やかな正の相関関係（r = 
0.36）が確認され，被度と溶存酸素には弱い負の相関関係（r = −0.27）が，被度
と水温には非常に弱い相関関係（r = 0.18）が確認された（Table 4-2）． 
水質（塩分，水温，溶存酸素）の日平均値と 14 日間の移動平均値を Fig. 4-3 に
示す．塩分を見ると，季節変化は不明瞭だが夏に高く春に低い傾向が見られた（Fig 
4-3A）．塩分は Line A（大橋川上流部）では，最高 27.3，最低 1.3 であり，Line B
（大橋川中流部）では，最高 27.1，最低 1.4 であった．最高塩分および最低塩分は
2 地点間でほぼ同じ値であったが，14 日間の移動平均値を比べると，中流部の方
が高い傾向にあった．水温を見ると，明瞭な季節変化が見られ，夏（8 月）にピー
クを迎え，冬（1–3 月）に最低となる傾向が見られた（Fig 4-3B）．水温は Line A
（大橋川上流部）では，最高 32.3°C，最低 2.6°C であり，Line B（大橋川中流部）
では，最高 32.6°C，最低 3.4°C であった．水温は 14 日間の移動平均値を比較して
も 2 地点間に大きな差は見られなかった．溶存酸素もまた明瞭な季節変化が見ら
れ，冬に高く夏に低い傾向が見られた．溶存酸素は Line A（大橋川上流部）では，
最高 13.9 mg L−1，最低 0.5 mg L−1 であり，Line B（大橋川中流部）では，最高 13.4 
mg L−1,最低 0.3 mg L−1 であった．溶存酸素が 2 mg L−1 以下となる貧酸素状態が毎年




それぞれの調査地点の河川断面図を Fig. 4-4 に示す．河川断面図は，ベルトトラ
ンセクト調査時に測定した水深を基に，東京湾基準海水面(T.P.)を 0 m とし作図し
−34− 
た．Line A の川幅は 155 m，最大水深はおよそ 4.5 m で右岸の川岸は矢板護岸であ
った（Fig. 4-4A）．Line B の川幅は 100 m，最大水深はおよそ 5.0 m であった（Fig. 
4-4B）． 
ホトトギスガイの水平分布を時系列に並べた時空間分布図を Fig. 4-5 に示す．
Line A では，ホトトギスガイは 2013 年のみ確認され，2012 年，2014 年は確認さ
れなかった．Line A における時空間分布をみると，5 月から 9 月にかけてはマット
状集団の拡大が確認され，9 月から 12 月にかけてマット状集団は縮小した． 被度
50％以上のマット状集団が深場の平坦部に幅広く分布し，最大時には被度 75％以
上の高被度域が幅 65 m にわたって形成されていた（Fig. 4-5A, C, E）．Line B では，
マット状集団は毎年確認された．2012 年は春から秋までは確認されなかったが，
10 月にマット状集団の形成が確認された後は，翌年（2013 年）の 7 月まで拡大し，
同年 9 月から 12 月にかけて縮小した（Fig. 4-5B, D）．2014 年は，5 月から 7 月に
かけて拡大し，9 月から 12 月にかけて縮小した（Fig. 4-5F）．Line B においてもマ
ット状集団は深場の平坦部を中心に幅広く確認され，被度 75％以上の高被度域は
最大で，2012 年は 12 月に幅 65 m，2013 年は 7 月に幅 82 m，2014 年は 7 月に幅
60 m であった（Fig. 4-5B, D, F）． 
Line A の河床は砂又は泥混り砂の底質であり，Line B の河床は泥混り砂の底質
であった．ホトトギスガイがマット状集団を形成した際には，マット下の底質は還
元的な泥質（ヘドロ）に変化したが，マット状集団が衰退したのちには泥分が洗い






4-6 に示す．2013 年は Line A，Line B ともに全ての水深帯（0–5 m）において出現
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し，2012 年と 2014 年の Line B では比較的深い水深帯（3–5 m）においてのみ出現
した．マット状集団の増加あるいは減少は，2013 年は Line A，Line B ともに深場
（4–5 m）がそれ以浅の水深帯に先行して増加あるいは減少した（Fig. 4-6A, C）．
Line A では，マット状集団は春から夏にかけて増加し， 7 月に深場（4–5 m）でピ
ークを迎え，秋には減少し，晩秋に消失した（Fig 4-6A）．一方，Line B ではマッ
ト状集団は 2012 年の秋から 2013 年の夏にかけて増加し（Fig. 4-6B, C），あるいは，
2014 年の春から秋にかけて増加した（Fig. 4-6D）．2013 年は 7–8 月に，2014 年は
7 月にピークを迎え，減少時季は，2013 年は 9 月，2014 年は 12 月であり，両年と
も冬には消失した（Fig. 4-6B–D）．また，2012 年の秋から冬にかけて Line B にお
いてマット状集団が拡大したが，この時季の中流部観測所における水質をみると，





の範囲）及び各カテゴリー間の関係性を検討した結果を Fig. 4-7 に示す．塩分との
関係を見ると，カテゴリー1 及びカテゴリー2 は他のカテゴリー（カテゴリー3–6）
と比べ有意に異なっており，カテゴリー1 の中央値は 15.6（四分位値は 12.8–17.3）
であり，カテゴリー2 の中央値は 10.9（四分位値は 9.2–14.5）であった（Fig. 4-7A）．
水深との関係を見ると，カテゴリー1 は他のカテゴリー（カテゴリー2–6）と比べ










年の Line A や 2014 年の Line B のパターン）であり，もう一つは，晩秋から翌年







（Kimura & Sekiguchi 1996, 2012）．更に，Lee et al.（1983）はホトトギスガイの成
貝は水温 0.6°C 以下の環境においても生残することを報告している．これらの水
温に関する知見は，新規個体の加入には水温が良い指標となることを示している
といえる．ここで，本研究の調査地の水温を見ると，概ね 11 月から 5 月までは水
温は 15℃以下である（Fig. 4-3）．したがって，本調査地ではホトトギスガイは 5 月
から 11 月の間は新規個体が加入可能な時季といえる．しかし，水温条件が適して
いるにもかかわらず，Line A では 2012 年及び 2014 年の通年，Line B では 2012 年
の 5 月から 10 月の間，ホトトギスガイは確認されなかった．したがって，ホトト
ギスガイの新規加入には水温以外の環境要素が影響を及ぼしていることが示唆さ
れた． 






分の方が高いことが明らかとなっている（Fig. 4-3A）．また，秋季に Line B におい
てホトトギスガイのマット状集団が確認された 2012 年の 10 月頃の塩分と，ホト





















れている（Kodama et al. 2010; Kodama et al. 2012; Kanaya et al. 2015）．本調査地に
おいても貧酸素（溶存酸素濃度 2 mg L−1 以下）は夏季にしばしば観測され，それに










あった（Fig. 4-5）．そして，マット状集団の被度が 50％以上であるカテゴリー1 と
2 は他のカテゴリーに比べ有意に塩分が高く，カテゴリー1 の塩分は中央値が 15.6
で，四分位値は 12.7–17.3，カテゴリー2 の塩分は中央値が 10.2 で，四分位値は 9.2–
14.5 であった（Fig. 4-7A）．水深は，カテゴリー１が他のカテゴリーに比べ有意に








7–40 の範囲に耐性を持つことが知られている（千葉 1977; Guan et al. 1989; 中村ら 




知られている（例えば，Reuchi 1998; Crooks 2002; Kushner & Hovel 2006）．ホトト
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ギスガイの捕食者としては，肉食性巻貝類，甲殻類，ヒトデ類，魚類，潜水ガモが



































































の時空間分布調査を 2009–2014 年に行っており，その結果を Fig. 5-1 に示す（Fig. 
5-1A は第 4 章の Line A，Fig. 5-1B は第 4 章の Line B，Fig. 5-1C は第 2 章の調査地
点である）．2009–2011 年は，本論の第 2 章，大橋川下流部の調査測線におけるベ
ルトトランセクト調査と同様の手法で，2012–2014 年は本論の第 4 章，大橋川中流
部および上流部におけるベルトトランセクト調査と同様の手法で調査した結果で
ある（ただし，Fig. 5-1A, B の 2012–2014 年のデータは第 4 章で，Fig. 5-1C の 2009–
−43− 
2013 年データは第 2 章で示したデータと重複する）． 
大橋川の 3 か所の調査地点では，2009–2014 年までの 6 年間の調査の結果，上流






（2011 年の大橋川中流部観測所の水質情報は Appendix を参照）．殻長組成からは，
大橋川のホトトギスガイは 1 年以内の寿命と推察され，個体群は 1 年以内の生活
史のサイクルをつなぎ合わせて維持されていると推察された．ホトトギスガイの
成熟は，外套膜中に発達する生殖巣により確認できるが，外套膜部生殖巣の発達は
殻長 10 ㎜程度以上で確認され，生物最小体は殻長 10 ㎜程度と推察された（細澤
未発表）．殻長組成の変化から，春に形成されるマット状集団の成熟期は 7 月以降
と推察され，初夏から晩秋までは産卵があるものと推察された．三浦ら（2002）は，
中海ではホトトギスガイは夏（6–7 月）と冬（11–12 月）の 2 回の産卵期があると
推測し，山室ら（2003）は中海では通年産卵しているとしている．すなわち中海で
は冬産卵の可能性もあるが，ホトトギスガイの成長と水温の関係について Kimura 
& Sekiguchi（1996）は，15°C では受精後 2 カ月経っても着底しないことを明らか
にし，15°C はホトトギスガイにとって好適水温ではないとしている．本調査地に
おいて水温は 11 月中旬以降に 15°C 以下となる（Fig. 2-9, Fig.4-3）．このことから，




































































いる．既往研究における室内実験では，塩分 5 の環境では 6 日間で半数致死に達
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Fig. 2-1 Location of the study sites. Transect line and sampling stations were located ca. 

























Fig. 2-2 Mussel bed coverage categories. Mussel bed coverage were classified to six 



























Fig. 2-3 Temporal and spatial changes in percent cover of Arcuatula senhousia population 
of the Ohashi-River. Mussel cover was classified as follows, N: not present, R: present, but 



























Fig. 2-4 Seasonal changes in density of Arcuatula senhousia in the Ohashi-River at 2012 
(A) and 2013 (B). ◆: St. 1, ■: St. 2, ◇: St. 3  



































































Fig. 2-5 Seasonal changes in wet weight of Arcuatula senhousia in the Ohashi-River at 
2012 (A) and 2013 (B). ◆: St. 1, ■: St. 2, ◇: St. 3  
y = 0.4287x + 6.3822
r = 0.8777
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Fig. 2-6 Seasonal changes in individual weight of Arcuatula senhousia in the Ohashi-River 



























Fig. 2-7 Seasonal changes in shell length of Arcuatula senhousia in the Ohashi-River at 
2012 (A) and 2013 (B). ◆: St. 1, ■: St. 2, ◇: St. 3  
y = 1.8149ln(x) + 3.5885




















y = 1.9313ln(x) + 0.8275


































































































































































































































Fig. 2-8 Size frequency distribution of Arcuatula senhousia at the Ohashi-River. Sampling 
date and number of individuals per 100 cm2 are shown. Triangles indicate average shell 
length; Different letters correspond to significant differences at P < 0.05 by multiple 













































































































































































































Fig. 2-9 Seasonal changes of water quality, water level at Yahata monitoring point in the 
Ohashi-River and daily precipitation at Matsue monitoring point in the Ohashi-River. Water 
quality and water level are shown as a 3-day moving average in the figure. Data from Izumo 
River Office, Ministry of Land, Infrastructure, Transport and Tourism  





























































































Table 2-1. Environmental factors responsible for population decrease. ○: applicable, 












2009 mid. Jul. ○ ○ - - 
2011 mid. May - - ○ - 
2012 mid. Oct. - ○ - △ 

























Fig. 3-1 Seasonal changes in biomass of Arcuatula senhousia on the transect line in the 
Ohashi-River. Whisker endpoints are maximum and the minimum of the estimated 





















































Fig. 4-1 Location of the Ohashi River and study sites. Two cross sections, Line A and Line 
B, were located approximately 6.8 km and 4.1 km from the river mouth, respectively. 
Two observation stations were located near the two cross sections in the upstream (6.8 





















Fig. 4-2 Data acquisition along the transect line. The transects were composed of 1 m2 
quadrats consecutively laid from the left side of the river to the right. Spatial distribution 
data were obtained along the transect lines. Vertical distribution data were obtained from 





Fig. 4-3 Environmental variables measured on the river bottom from January 2012 to 
December 2014: A) salinity, B) water temperature, and C) dissolved oxygen. Thick gray 
line: the moving 14-day average at the upstream station; Thin black line: the moving 14-
day average at the middle-section station; Cross mark: the daily mean value at the 















Fig. 4-4 River cross section along Line A and Line B. A) the river along Line A was 155 m 
wide and 4.5 m deep at its deepest point; B) the river along Line B was 100 m wide and 






























Fig. 4-5 Spatial and temporal changes in the distribution of A. senhousia along Line A and 
Line B: A), B), and C) Line A in 2012, 2013, and 2014, respectively. D), E), and F) Line 
B in 2012, 2013 and 2014, respectively. The gray-scale indicates the mussel bed coverage 
(percentage cover).
A) Distance from the left side (m)
Line A
Oct-2012
B) Distance from the left side (m)
Line B
C) Distance from the left side (m)
Line A
D) Distance from the left side (m)
Line B
E) Distance from the left side (m)
Line A
F) Distance from the left side (m)
Line B
0 5 10 15 20 25 60 65 70 75 80 8530 35 40 45 50 55
Dec-2012






120 125 130 135 140 14590 95 100 105 110 115
85 90 95 100
May-2012
Jun-2012










120 125 130 135 140 14590 95 100 105 110 11560 65 70 75 80 85

















120 125 130 135 140 14590 95 100 105 110 11560 65 70 75 80 85











































Fig. 4-6 Seasonal and vertical changes in A. senhousia bed coverage in the Ohashi River. 
A) Line A in 2013. B) Line B in 2012, C) Line B in 2013, and D) Line B in 2014. Vertical 









Fig. 4-7 The results of multiple comparison tests of the environmental parameters among six 
categories of mussel bed coverage: A) salinity, B) water depth, C) dissolved oxygen, and D) 
water temperature in each mussel bed coverage category. ***: a significant difference; NS: 









Table 4-1. The categories of the mussel bed covering percentage range and median 
value of cover area per one quadrat. 
 
Categories The mussel bed covering 
percentage 
Median value of coverage per one 
quadrat (m2) 
1 ≥ 75 0.875 
2 50–<75 0.625 
3 25–<50 0.375 
4 1–<25 0.130 
5 < 1 0.005 











Table 4-2. The relationship between the mussel bed coverage and environmental 
parameters (salinity, dissolved oxygen, water temperature, and water depth) which 





Temperature Salinity coverage 
Depth 1     
Dissolved 
oxygen 
−0.30 1    
Temperature 0.003 −0.80 1   
Salinity 0.54 −0.33 -0.002 1  
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Fig. 5-1 Spatial and temporal changes in the distribution of A. senhousia in Ohashi River, 
in 2009-2014. A: along upstream transect line (refer to Line A in Fig. 4-1), B: along 
middle -section transect line (refer to Line B in Fig. 4-1), C: downstream transect line 
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Environmental variables measured on the river bottom from March 2011 to March 2012: A) 
salinity, B) water temperature, and C) dissolved oxygen. Thin black line: the moving 14-day 






















































Spatiotemporal distribution and population dynamics in Arcuatula senhousia (Benson, 1842) 




The Asian mussel, Arcuatula senhousia (Benson 1842), is a small mussel mytilid bivalve 
that is native to Asia．This mussel is a highly invasive species that has recently successfully 
colonized numerous areas in the world. The mussels inhabit intertidal and shallow subtidal 
soft or hard substrata of estuaries and sheltered bays. As they multiply, they construct a mussel 
bed and the sediment beneath the mussel bed is muddy due to the accumulation of the mussel 
excrement. The populations of commercially important clams, such as Ruditapes 
philippinarum, Anadara kagoshimensis, Meretrix lusoria, and Corbicula japonica have 
decreased significantly due to choking when dense mussel beds cover the bottom substratum. 
Because of this, the mussel is regarded as pest of commercially important clams. On the other 
hand, the mussel is a filter-feeding bivalve and plays an important role in material circulation 
of the estuarine ecosystems. 
Further study of the major habitats of A. senhousia is required to predict mussel outbreak 
and take appropriate measure before other species are affected. The prediction method that 
was created in previous study, was not successful because of the distribution of the mussels 
was both spatially and temporary patchy. The errors caused by the spatially patchy 
distribution of this mussel is also reported. Based on these studies, it is clear that patch 
distribution of the mussel is central problem that must be overcome in order to accurately 
compare with the mussel distribution and environmental parameters. Therefore, this study 
focused on the relationship between the mussel bed dynamics and environmental parameters 
and the belt transect was performed in order to describe spatial and temporal changes in the 
distribution of A. senhousia in Ohashi River, Shimane pref. Japan. The Ohashi River is a 
brackish river located in south-west Japan on the coast of the Sea of Japan. It links the upper 
oligohaline Lake Shinji to the lower polyhaline Lake Nakaumi. The river has a small tidal 
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range, and the tidal flats are very narrow. Although the mussel habitats are limited to subtidal 
riverbed, the population density of the mussels in the Ohashi River is greater than in other 
areas in Japan, and river exhibits large fluctuation in water environments and mussel 
distribution. Thus, the Ohashi River is ideal for studying the relationship between water 
environments and mussel population dynamics. 
Chapter 1: Investigations of A. senhousia (distribution in the world, history of introduction, 
biology, habitat, environmental requirements, water tolerance etc.) were reviewed, and the 
aim of this thesis was clarified in this chapter. 
Chapter 2: Spatial, temporal variation of distribution in A. senhousia were described via 
belt transect observation by scuba diving, and the mussel bed coverage in a downstream 
section of the Ohashi River was observed over a 5-year period (2009–2013). In addition, the 
mussel population dynamics were explained based on quadrat sampling at 3 stations along 
belt transect line in 2012 and 2013. From spring to summer the mussel bed spread from the 
deeper part of the river toward the shallow part of the river. In summer, the beds spread over 
the entire transect line, but in late summer and autumn, the beds reduced in the deep central 
part. The factors that induced the decrease of population were different every year; they 
include low salinity, low dissolved oxygen, high water temperature, flood (physical 
destruction) and the combination of these factors. The seasonal pattern of population 
dynamics of A. senhousia was closely related to the riverbed topography as well as seasonal 
trends in salinity and dissolved oxygen of the river. 
Chapter 3: The error caused by spatially patchy distribution of the mussel was clarified 
when the biomass of the mussel was estimated by traditional method such as using grab 
sampler. It is suggested that the correction using mussel bed coverage was necessary for 
accurate estimation of the mussel biomass. 
Chapter 4: Spatial, temporal and vertical variation of distribution in A. senhousia were 
described via belt transect observations by scuba diving, and the mussel bed coverage in 
upstream section and middle-section of Ohashi River was observed over a 3-year period 
(2012–2014). The spatial changes in the mussel bed distribution showed a similar pattern 
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over the 3-year period and it was also similar with downstream section (the mussel bed spread 
from the deeper part of the river toward the shallow part of the river). Temporal changes in 
the mussel bed distribution followed two patterns: one was expansion from spring to summer 
and retreat during autumn, and the other was expansion from late autumn to the following 
summer and retreat during autumn. The relationship between the mussel bed coverage and 
environmental parameters (salinity, dissolved oxygen, water temperature, and water depth) 
was determined using Pearson’s correlation analysis. To identify the major habitat of the 
mussels, the median values of environmental parameters were compared with six levels of 
biomass categories of the mussel bed coverage, by the Steel–Dwass test. It is presumed that 
major habitats are found in areas with a salinity of 9.2–17.3.  
Chapter 5: The results of this thesis were summarized, and then, population dynamics of 
A. senhousia in Ohashi River and Nakaumi region were discussed based on spatial, temporal 
variation of distribution in A. senhousia in Ohashi River, other information that obtain 
previous study, and authors unpublished observation. In addition, some methods that to 
predict mussel outbreak or to take appropriate measure before other species are affected were 
discussed. Further, the direction of future study to grasp the mussel population dynamics at 




































2009 年から 2013 年までの 5 年間のベルトトランセクト調査の観察結果より示した．ま
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